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摘要 :【 目 的】 甲虫 的 后 胸 又 骨 是 基部 位 于 后 足 基 节 关 节 处 , 端 部 游离 在 胸腔 内 的 几 丁 质 构成 的 内 
骨骼 。 后 胸 又 骨 作 为 胸 腹 部 运动 肌肉 的 联结 点 ,在 甲虫 运动 过 程 中 扮演 了 重要 角色 ,同时 也 承载 了 
分 类 和 系统 发 育 信 息 。 晓 旦 根据 其 习性 可 分 为 滚 类 球 和 直接 据 洞 两 类 行为 类 型 。 通 过 传统 的 比较 
形态 学 方法 ,我 们 无 法 得 知 滚 半球 或 直接 气 洞 的 行为 对 后 胸 又 骨 形 态 的 影响 。 本 研究 则 在 利用 定 
量 的 几何 形态 学 方法 探究 晓 旦 后 胸 又 骨 形态 De m n 
六 后 胸 又 骨 的 形态 多 样 性 进行 二 维 几何 形态 学 定量 评估 ;利用 显 微 CT 和 计算 机 三 维 重建 方法 ,对 
fI ARAB] JE ONE SR e DR JE R K ONE HR [XS ACT V8 XE T Æ% SG Copris hispanus Je Xt A PE 2% 8 Kheper 
devotus HUS MSUISR REE ETIORUB HU SAU AGER, 【 结果 】 经 过 几何 形态 学 分 析 可 
e , 108 JESUS ML SURE ELLA 0L 05 2s GE B EE B 09 p L2) 4& T- 0.0001 , RH AX% 
38 85 Js RA] SU! 7E SAAE E aita C. hispanus fe K. devotus J& HA SUR. 3D 模型 的 比较 发 
现 ,两 类 胸 又 骨 的 最 大 区 别 在 于 后 胸 又 骨 的 端 半 部 (又 辟 和 中 突 )。 前 者 的 又 辟 细 长 ,中 突 
面积 大 , 背 立 疹 呈 窜 条 状 且 不 发 达 ; 后 者 的 又 居 宽 扁 , 又 尽 基 半 部 十 分 宽大 ,中 突 面积 小 , 背 立 湖 哇 
MORE AA. [2:36] R ER AL ELEGIR S 4329 A ECUS I SURE 7E SA LE v EGRE 
后 胸 又 骨 形态 与 滚 类 球 和 直接 据 洞 两 种 行为 的 选择 压力 显著 相关 ,这 与 后 胸 又 骨 所 附着 的 胸部 肌 
肉 参 与 相关 运动 关系 密切 。 与 功能 关系 提供 了 一 个 有 益 范 例 。 
关键 词 : SUR US EUR: 几何 形态 学 ; 计算 机 三 维 重 建 ; 进化 ; 选择 压力 
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Abstract. [ Aim] The metendosternite of beetle is a kind of endoskeleton that is made of chitin. The 
base of metendosternite is located on hind coxae with free end in the thorax. As the junction point of 
muscles in chest movement, metendosternite not only plays an important role in the movement of beetles, 
but also loads the information of classification and system development. According to the habits, dung 


beetles have two behavior types: tunnelling and rolling. We can not understand the influences of the two 
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behavior types on the morphology of metendosternites through traditional comparative morphology. This 
study aims to use quantitative geometric morphology method to explore the relationship between behavior 
[ Methods] The 


morphological diversity of 76 species of dung beetles was quantitatively analyzed by two-dimension 


type and the response of metendosternites of dung beetles to selective pressure. 


geometry morphology quantitative analysis. The 3D model of the two representative species of the dung 
beetles, Copris hispanus and Kheper devotus, was reconstructed using Micro CT and the three-dimension 
reconstruction, and the morphological differences of the metendosternites between both were compared. 
[ Results] The p-values of the Mahalanobis distance and Procrustes distance of metendosternite of the two 
representative species were all less than 0. 0001 through the geometric morphology analysis, indicating 
that the two dung beetles have significant differences in morphology of the metendosternites. The largest 
differences are the front section of metendosternites ( furcal arm and median process) through the 
comparison of the 3D model of the two dung beetles. The furcal arms (F. A. ) of C. hispanus are long 
and thin, the median process ( M. P. ) is wide, and the dorsal longitudinal flange ( D. L. F. ) is narrow 
and underdeveloped. The furcal arms of K. devotus are flat and broad, the basal parts of the furcal arms 
are very wide, the median process is small, and the dorsal longitudinal flange is very derdeveloped and 
looks like a fins. [ Conclusion] The behavior type of tunnelling or rolling has a significant impact on the 
morphology of the metendosternites of dung beetles. The morphology of metendosternites has significant 
correlation with selective pressure of the two behavior types, and this morphology has a close relation with 


the movement of the muscles that adhere to the metendosternites involved in. This study provides a good 


example to explore the relationship between morphology and function in insects. 


Key words: Dung beetle;  metendosternite ; 


reconstruction; evolution; selective pressure 


geometric 


morphology; three-dimension computer 








Jc ls] SLE ( metendosternite ) 是 昆虫 胸腔 内 几 丁 
质 化 的 内 上 骨骼 ,由 中 突 、 主 干 以 及 成 对 的 义 臂 组 成 。 
后 胸 义 骨 起 源 于 外 胚层 (Snodgrass，1927 ) ; 畏 却 目 
昆虫 (甲虫) 的 后 胸 又 上 骨 分 为 主干 .又 臂 、 端 区 和 基 
部 4 部分, 端 区 游离 在 昆虫 胸腔 内 ,基部 着 生 在 后 胸 
和 后 足 基 节 交汇 处 ,又 臂 上 具 多 条 又 臂 兰 ,主干 背 
两 面 各 有 1 至 多 条 纵 背 (兴安 等 , 2012 ) LECHE T 
位 置 将 后 胸 义 骨 分 为 义 辟 区、 端 区 和 主干 区 3 部 分 ， 
端 区 和 主干 区 间 有 上 腹 侧 突 。 后 胸 又 骨 对 胸腔 具有 一 
定 的 支撑 作用 。 后 胸 又 骨 不 但 通过 韧带 与 背 板 相 
连 , 而 且 还 是 胸部 、 上 腹部 纵 肌 ` 足 部 肌肉 以 及 特定 部 
位 肌肉 的 附着 点 ,是 重要 的 肌肉 联结 中 心 ( Crowson， 
1981) ,对 昆虫 胸 腹部 及 后 足 的 运动 起 着 至 关 重 要 
的 作用 。 虽 然后 胸 又 骨 具 有 重要 的 研究 意义 ,但 对 
于 其 研究 目前 仍 主要 限于 分 类 和 系统 发 育 研 究 方 
面 ,比如 Crowson(1975 ) XS SEE H Ed, rh Je; A] SC Ey E 
行 了 比较 形态 学 研究 。 还 有 一 些 针对 个 别 类 群 的 研 
3X ,如 :Iablokoff-Khnzorian(1977) 对 金 包 后 胸 义 上 骨 的 
形态 做 了 比较 ;Junior 和 Mermudes ( 2010 ) 通过 种 间 
及 种 内 上 肉 雄 个 体 的 后 胸 义 骨 形 态 的 异同 进行 3 种 新 
热带 区 象 甲 系统 进化 的 研究 ;Bai 等 (2011, 2012) X} 
晓 螂 后 翅 的 形态 和 后 胸 义 骨 的 形态 特征 做 了 相关 性 
比较 分 析 ;Hiibler 和 Klass (2013 ) 通过 后 胸 又 骨 的 形 




























































































态 变化 分 析 比 较 叶 甲 亚 科 和 下 叶 甲 亚 科 、 负 泥 虫 亚 
科 及 怨 甲 亚 科 之 间 的 异同 。 国 内 学 者 对 于 甲虫 后 胸 
又 骨 的 研究 非常 少 ,甚至 长 期 以 来 没有 中 文 名 称 , 直 
至 2012 年 才 有 系统 的 命名 (兴安 等 , 2012) 。 

WE HE XV LR ( Scarabaeinae ) 属于 鞘翅 目 
( Coleoptera) & f& f ( Scarabaeidae ) ,已 知 11 族 230 
Jg 5 900 Afi ( Bai et al., 2015) ,是 一 类 具有 丰富 的 
物种 多 样 性 ,独特 的 行为 及 食性 广泛 分 布 且 经 济 意 
义 重大 的 昆虫 ,一 直 受 到 学 者 们 的 关注 。 晓 螂 对 哺 
乳 动物 凑 便 的 快速 破碎 化 营养 物 质 转移 起 到 关键 
作用 ,类 便 经 过 晓 螂 的 消化 系统 后 ,少量 被 吸收 消 
化 ,大 部 分 被 晓 螂 排泄 到 土壤 中 增加 了 土壤 的 肥力 ， 
而 且 蟒 螂 在 土壤 中 掘 洞 也 疏松 了 土壤 (白明 和 杨 星 
科 , 2010)。 晓 螂 的 食性 一 般 为 类 食 性 ,而 且 多 食用 
草食 动物 凑 便 (尤其 含水 量 高 的 炊 便 )。 少 数 晓 螂 
取 食 杂食 或 肉食 动物 的 盖 便 ,甚至 真菌 腐肉 和 马陆 
等 “柔软 多 汁 ” 的 食物 。 例 如 , 南美 洲 的 
Coprophanaeus lancifer 被 发 现 具 有 埋藏 和 取 食 动物 
尸体 腐肉 块 的 行为 (Rodrigues et al., 2008) ;非洲 的 
Deltochilum valgum acropyge 可 以 取 食 倍 足 亚 纲 ( 马 
陆 类 ) 动物 尸体 , 甚至 被 发 现 可 以 直接 攻击 马陆 
(Cano, 1998) 。 而 马陆 的 柄 类 型 的 防御 分 泌 物 则 成 
HRI [SEIS REA] Krell, 2004), ZGie BE MDC 
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食 何 种 食物 ,根据 其 搬运 食物 的 方式 可 归纳 为 滚 装 
球 (rollers ) 和 直接 掘 洞 (tunnellers ) 两 大 类 和 群 
(Balthasar, 1963; Cambefort, 1991) ,. YR 2& ER ZI Wt 
WES Eu MEW, Hori E 98975 c 3 t 
并 制 成 球状 物 ,在 后 移 的 过 程 中 利用 后 足 和 中 足 滚 
动 炊 球 ;也 有 个 别 晓 螂 种 类 可 用 后 足 或 尖 部 推动 类 
;或 者 用 后 足 义 着 凑 团 向 前 移动 (Philips et al., 
2004) 。 直 接 掘 洞 类 网 螂 则 在 姜 堆 (或 其 他 食物 类 
型 ) 下 挖掘 隧道 ,并 将 类 便 搬运 到 隧道 中 。 我 们 无 
法 得 知 滚 姜 球 或 直接 掘 洞 的 行为 是 否 会 对 后 胸 又 骨 
的 形态 有 影响 。 若 有 影响 , 具体 的 影响 体现 在 哪些 
方面 仍然 不 明 。 

20 世纪 早期 ,生物 学 开始 从 定性 描述 转向 定量 
分 析 。20 世纪 90 年 代 初 ,现代 统计 方法 和 计算 机 
的 处 理 速度 大 幅度 提升 ,生物 形态 信息 的 量化 分 析 
也 得 到 了 质 的 飞 路 ,逐渐 形成 了 一 套 完善 的 理论 和 
方法 一 一 几何 形态 学 (白明 和 杨 星 科 ，2007， 
2014) 。 几 何 形态 学 的 分 析 手 段 主要 包括 标点 分 析 
ik (landmark analysis ) 和 轮廓 分 析 法 (outline 
analysis) 。 标 点 分 析 法 是 在 二 维 或 三 维 空间 内 , 根 
据 样本 的 特征 ,选取 样本 含有 生物 学 意义 的 标点 
(landmark ) 或 半 标 点 (semi-landmark ) , 即 同 源 点 。 
筛 除 样本 个 体 的 非 形变 因素 ,如 大 小 \ 方 向 等 ,形成 
样本 自 吴 的 构象 (configuration ) ,实现 形状 的 数字 
化 。 常 用 的 算法 有 广义 普 氏 分 析 ( generalized 
Procrustes analysis, GPA ) Hl W A Me EE ER ED 1E 
( superimposition method ) ( Bookstein, 1991, 1996) , 
前 者 是 将 多 个 样本 的 个 体 构象 经 过 闭 印 后 形成 一 个 
一 致 的 构象 ,然后 以 所 有 研究 对 象 的 构象 标点 在 相 
应 维度 笛 卡 尔 坐 标 系 中 的 坐标 值 作为 变量 ,与 它们 
的 共同 构象 对 比 进行 统计 分 析 。 两 点 配 准 是 一 种 简 
BERE EIE, C Bookstein 在 20 世纪 80 年 代 晚 
期 提出 的 形态 分 析 理 论 的 基础 。 该 方法 通过 基于 最 
优化 原则 车 加 标点 消除 了 非 形态 变异 的 影响 。 轮 万 
线 法 是 将 样本 轮廓 上 选取 的 具有 同 源 性 的 点 标 数 字 
化 然后 分 析 。 几 何 形态 学 主要 工作 流程 包括 :图 像 
采集 -标点 选取 及 数字 化 -基于 广义 普 氏 分 析 的 构 
RÆ -数据 统计 分 析 - 结果 图 像 化 展示 -数据 深 
度 挖掘 。 近 年 来 关于 几何 形态 学 的 报道 主要 集中 在 
大 型 哺乳 动物 (Fureix et al., 2011; Baab et al., 
2012) 和 少数 节肢 动物 方面 (Gutierrez et al., 2011; 
Bai et al., 2011, 2012; Hübler and Klass, 2013; 白 
明和 杨 星 科 , 2014) ,. ET VETOSE BEES I SCEE RS JL 
何 形 态 学 评估 还 未 见报 道 。 








































































































本 研究 以 9 族 76 种 晓 螂 为 研究 对 象 ,首先 对 滨 
凑 球 和 直接 掘 洞 两 大 类 晓 螂 代表 种 西班牙 类 晓 螂 
Copris hispanus T Wi Æ BE Kheper devotus 的 后 胸 
又 骨 的 二 维和 三 维 形态 进行 了 定性 比较 ;对 76 FNE 
螂 后 胸 义 骨 进 行 二 维 几 何 形 态 学 定量 评估 研究 , 探 
索 后 胸 义 骨 对 不 同 生活 习性 的 选择 压力 而 形成 的 适 
应 进化 。 本 研究 有 助 于 理解 钳 螂 后 胸 又 骨 的 形态 与 
行为 的 关系 ,为 进一步 探究 晓 螂 后 胸 义 骨 形 态 演化 
趋势 及 其 在 系统 发 育 中 的 意义 奠定 基础 ,同时 也 是 
昆虫 形态 与 功能 的 关系 研究 的 新 例证 。 

















1 材料 与 方法 


1.1 材料 及 名 词 来 源 

本 研究 中 所 研究 的 标本 ( 表 1) 来 自 中 国 科 学 院 
动物 研究 所 (IZAS) ;两 大 类 晓 螂 代表 种 西班牙 类 晓 
Jp C. hispanus 和 忠诚 泽 虹 晴天 devotus 的 后 胸 又 上 骨 
标本 ( 存 于 甘油 ) 来 自 中 国 科 学 院 动物 研究 所 
(IZAS )。 各 族 名 拉丁 词 及 缩写 为 : um uk 
( Ateuchini, AT) , Z€ BE WD ( Coprini, CO) , ff BE p 
族 ( Deltochilini, DE) , JE EE Wg ù% ( Eucraniini, EU), 
Tibe EXE ( Gymnopleurini, GY ) , HI IE HJ ( Onitini ， 
OT), S NE ME d ( Onthophagini, OP), T WE W} jk 
( Oniticellini, ON) , 番 晓 螂 族 ( Phanaeini, PH) , 19% 985 
Ü% (Scarabaeini, SC) , Pi E BET (Sisyphini, SI) 。 滚 
JEEKZS WEE HIKER: DE, EU, GY, SC 和 SI; 直接 
Jii 2 WE E 0 dj £115: AT, CO, ON, OP, OT 和 
PH。 各 族 选取 的 样本 种 类 见 表 1。 晓 螂 后 胸 义 上 骨 各 
部 位 中 英文 对 照 及 缩写 见 表 2, 各 部 位 名 称 依据 
Crowson(1938, 1944) 和 兴安 等 (2012)。 其 中 ,C. 
hispanus ÑU K. devotus JE 23 H F% 3 dj] 28 RU 18 38 ER 28 
晃 螂 的 代表 ,其 后 胸 叉 骨 的 三 维 形态 通过 计算 机 三 
维 重 建 方法 进行 重建 。 
1.2 ” 晓 螂 后 胸 又 骨 形 态 学 定性 比较 及 定量 比较 

研究 分 两 个 方面 : 深 类 球 类 和 直接 掘 洞 类 晓 螂 
代表 种 后 胸 又 骨 二 维和 三 维 形态 学 的 定性 比较 ;76 
种 晓 螂 后 胸 义 骨 的 二 维 几 何 形 态 学 定量 比较 。 

定性 比较 :2D 图 像 的 获取 是 利用 尼康 (D700 ) 
对 解剖 出 来 的 晓 螂 后 胸 又 骨 和 背面 观 和 侧面 观 进行 拍 
摄 ,再 利用 Helicon Focus 2. 0 软件 进行 琶 加 最 终 得 
到 一 张 清晰 的 图 片 。3D 图 像 的 获取 是 先 将 C. 
hispanus 和 K. devotus Je sy SU Er itf] ek CT 扫描 
( X-radio 400, 中 国 科学 院 动物 研究 所 , 北京 ) ,获得 
断层 图 片 数据 ;然后 在 Amira 5. 2.2 软件 中 进行 计 
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算 机 三 维 重 建 。 图 片 最 后 用 Adobe Photoshop CS6 
软件 排版 。 

定量 比较 :通过 TPS-DIG 2. 05 ( Rohlf, 2006) 分 
别 对 76 种 晓 螂 后 胸 久 上 骨 的 背面 观 和 侧面 观 图 片 进 
行 标点 取样 ,背面 观 选择 164 个 标点 , 侧面 观 选择 






7 6 














Fig. 1 


199 个 标点 (图 1) ,利用 MorphoJ 1. 06d( Klingenberg, 
2011) 对 后 胸 又 骨 侧 面 和 背面 的 标点 数据 进行 主 成 分 
分 析 (Principal Component Analysis, PCA ) .标点 数据 
的 典型 变量 分 析 ( Canonical Variate Analysis, CVA) 。 






C1(100SLM) 


到 1 后 胸 叉 骨 几 何 形 态 分 析 点 标的 分 析 


Description of the curves used in geometric morphometric analysis 


A: Je lf SC Br TRU 5. 条 曲线 (不 同 颜色 标注 ) 选 取 的 位 置 Positions of 5 curves (in different colors) selected for metendosternite in dorsal view; B: 
后 胸 叉 上 骨 侧 面 观 4 条 曲线 (不 同 颜色 标注 ) 选 取 的 位 置 Positions of 4 curves (in different colors) selected for metendosternite in lateral view. K| B 中 
Cl 曲线 上 标注 100 个 半 标 点 ,其余 曲线 上 标注 30 个 半 标 点 。All curves were re-sampled in 30 semi-landmarks, except the Cl in B were re-sampled 


























in 100 semi-landmarks. 


2 结果 


2.1 WB EB ERBIESSE 
A MBs Dg SC EE P qp UL 55 E UL E" T" 或“Y” 





JR OUR ZRCP. M. F. ) I8] P IUE PHA ; EFS. ) 
细 长 ,两 侧 近 乎 平行 ,主干 近 基 部 ( Ba. ) 处 向 内 弧 状 
凹陷 ,纵向 观 止 罕 较 长 ,主干 基部 向 外 扩展 ; 主干 基 
部 (Ba. ) 向 后 延长 分 又 ,中 段 皱 裙 明 显 。 侧 面 观 (图 
2: C; 图 3: A, B) :又 臂 基 半 部 分 向 前 伸 出 ,又 臂 端 

















型 ,分 为 中 突 .主干 和 又 辟 3 个 主要 部 分 。 又 臂 上 通 
常 具 又 臂 洽 ,中 突 和 主干 上 亦 可 能 具 洽 。 直 接 气 洞 
类 晓 凡 和 深 类 球 类 晓 螂 后 胸 又 骨 的 形态 变化 主要 表 
现在 以 下 几 个 方面 :又 臂 疹 的 长 度 及 弯曲 程度 ,又 辟 
中 突 的 形状 , 腹 侧 突 的 形状 及 延伸 方向 , 背 立 疹 以 及 
主干 的 形态 。 
2.2 直接 掘 洞 和 滚 凑 球 螨 螂 后 胸 叉 骨 形 态 比较 
HERPE C. hispanus :背面 观 (图 2: A; 图 
3: A) :SUBECF. A. ) 弯 曲 弧度 明显 ,图 中 可 以 清晰 观 
察 到 又 臂 由 中 部 向 后 弯曲 ,又 辟 端 部 扁 圆 向 后 伸 出 ; 
F RA (C. F. ) 前 突 ; 中 突 基部 斜 向 上 伸展 ; 端点 
(Ap. ) 旺 锐角 ;在 三 维 模 型 中 可 以 看 到 中 突 基部 斜 
向 上 伸 出 ;端点 较 钝 ; 腹 侧 突 (V.L.P. ) 处 ,无 明显 突 





半 部 分 向 后 弯曲 ,弯曲 弧度 明显 , 端 部 钝 圆 ; 中 突 
(M. P. ) 侧 面 观 近 等 腰 直 角 三 角形 ,指向 腹面 ,在 三 
维 模型 中 可 以 发 现 中 突 乃 侧 棱 明 显 高 于 主干 腹 侧 
Te PRP (C. M. P.) 弧度 较 弱 ; EMR (V. L. 
P. ) PR Rd Bi HR, PR IRLES D. 8683 IEEE 7E 
条 状 ,不 发 达 ;又 骨 主 干 近 基 部 渐 窗 ,基部 加 厚 。 腹 
面 观 (图 2: E; 图 3: B) :又 臂 自 基部 向 端 部 逐渐 收 
缩 ; 中 突 呈 弧 状 向 前 弯曲 , 端 部 较 钝 ; 腹 侧 突 窗 长 , 斜 
向 后 延伸 ;主干 处 的 主干 侧 疹 与 背 立 疹 间 距 在 主干 
两 端 较 短 ,在 主干 中 部 达到 最 大 间距 。 

RPR K. devotus: FHIR] 2: B; 图 3: 
C): XIF (F. A. ) 整体 宽 扁 , 基 半 部 十 分 宽大 , 端 半 
部 斜 向 前 延伸 ,又 臂 不 向 后 弯曲 ;又 臂 后 缘 (P. M. 下 . ) 
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表 1 


晓 螂 样本 族 名 拉丁 词 缩写 及 种 名 


Table 1 Abbreviations of the tribes and specific names of dung beetle samples 








族 Tribe 种 名 Specific name 族 Tribe 种 名 Specific name 
AT Ateuchus latus OP Digitonphagus gazella 
AT Dichotomius pelamon OP Euonthophagus amyntas 
AT Parachorius globosus OP Euonthophagus gibbosus 
AT Parachorius thomsomi OP Onthophagus ( Altonthophagus) cupreiceps 
CO Catharsius granulatus OP Onthophagus ( Altonthophagus) tibetanus 
CO Catharsius granulatus OP Onthophagus ( Colobonthophagus) armatus 
CO Copris hispanus OP Onthophagus ( Colobonthophagus) tragus 
CO Copris lunaris OP Onthophagus ( Furconthophagus) dapcauensis 
CO Microcopris apicepunctatus OP Onthophagus ( Macronthophagus) diabolicus 
CO Paracopris punctulatus OP Onthophagus ( Macronthophagus) manipurensis 
CO Synapsis brahminus OP Onthophagus ( Matashia) gracilipes 
CO Synapsis yunnanus OP Onthophagus ( Matashia) kuluensis 
DE Canthon histrio OP Onthophagus ( Micronthophagus) hystrix 
DE Cassolus humeralis OP Onthophagus ( Micronthophagus) vigilans 
DE Cassolus nudus OP Onthophagus ( Onthophagiellus) crassicollis 
DE Panelus assamensis OP Onthophagus ( Onthophagus) bivertex 
EU Anomiopsoides heteroclyta OP Onthophagus ( Onthophagus) taurus 
EU Eucranium arachnoides OP Onthophagus ( Palaeonthophagus) gibbulus 
EU Eucranium planicolle OP Onthophagus ( Palaeonthophagus) vacca 
EU Glyphoderus centralis OP Onthophagus ( Paraphanaeomorphus) argyropyguss 
GY Garreta morosus OP Onthophagus ( Paraphanaeomorphus) trituber 
GY Garreta mundus OP Onthophagus ( Parascatonomus) discedens 
GY Gymnopleurus aciculatus OP Onthophagus ( Parascatonomus) funebris 
GY Paragymnopleurus melanarius OP Onthophagus ( Phanaeomorphus) fodiens 
GY Paragymnopleurus sinuatus OP Onthophagus ( Phanaeomorphus) sycophanta 
ON Euonüiticellus fulvus OP Onthophagus ( Proagoderus) yunnanus 
ON Euoniticellus pallipe OT Chironitis pamphlius 
ON Eurysternus hypocrita OT Onitis philemon 
ON Ixodina, runicus PH Phanaeus cambeforti 
ON Liatongus gagatinus PH Phanaeus palaeno 
ON Oniticellus cinctus PH Sulcophanaeus faunus 
ON Oniticellus rahadmistus SC Scarabaeus (kheper) devotus 
ON Sinodrepanus rex SC Scarabaeus (kheper) erichsoni 
ON Tibiodrepanus. sinicus SC Scarabaeus ( Scarabaeus) sacer 
OP Anoctus laevis SC Scarabaeus ( Scarabaeus) typhoon 
OP Anoctus myrmecophilus SI Sisyphus ( Neosisyphus) bowringi 
OP Caccobius ( Caccobius) denticollis SI Sisyphus ( Neosisyphus) spinipes 
OP Caccobius ( Caccobius) himalayanus SI Sisyphus (Sisyphus) schaefferi 











AT; BEYE Ateuchini; CO; ZWEI Coprini; DE; ff EE Deltochilini; EU; PERE YK Eucraniini; GY ; HEI Gymnopleurini; ON; T Weg 


族 Oniticellini; OP; WS EEBIX Onthophagini; OT; HIŠK Onitini; PH; SEHE Phanaeini; SC; WEN Scarabaeini; SI; 


R2 后 胸 又 骨 各 部 位 缩写 


Table 2 Abbreviations of various parts of metendosternites 


部 位 


缩写 名 称 











Parts Abbreviation 

TP Dorsal longitudinal flange D. L. F. 
腹 侧 Ventro-lateral process V.L.P. 
SLT Furcal arm F. A. 
SUBE JAW Posterior chitinous line of furcal arm P. C. F. 
UT Je; Z& Posterior margin of furcal arm P. M.F. 
MFH Anterior chitinous line of furcal arm A. C. F. 
又 辟 前 缘 Anterior margin of furcal arm A. M. F. 
SUBE P Chitinous line of furcal arm C.F. 
HAE Ventral longitudinal flange V. L. F. 
端点 Apex Ap. 
中 突 Median process M.P. 
Hh R RÆ Chitinous line of median process C. M. P. 
主干 Stalk S: 

E FM# Lateral chitinous line of stalk L. C. S. 
主 于 基部 Base of stalk Ba. 











(BEND Sisyphini. 

外 凸 ,后 缘 中 部 呈 钝 角 ; 叉 臂 中 疹 (C. F. ) 前 突 ;中 突 
(M. P. ) 基部 斜 向 上 伸展 ; 端点 (Ap. ) 极 钝 ; 腹 侧 突 
(V.L. P. ) 处 罕 , 无 明显 突 痕 ;主干 (S. ) 整体 短 粗 ， 
两 侧 近乎 平行 ,主干 近 基 部 处 向 内 弧 状 凹陷 ,纵向 观 
止 窒 较 短 ,主干 基部 向 外 扩展 ;又 骨 基 部 (Ba. ) 短 粗 
分 又 不 明显 ,中 段 无 皱 裙 。 侧 面 观 (图 2: D; 图 3: 
C; 图 3: D) :又 辟 弯曲 弧度 明显 , 叉 辟 近 基 部 3/4 
向 前 伸 出 , 近 端 部 1/4 剧烈 向 后 伸 出 , 端 部 钝 圆 ;图 
中 可 以 清晰 观察 到 中 突 侧 面 观 近 等 腰 直 角 三 角形 ， 
指向 腹面 ,中 突 腹 侧 楼 低 于 主干 腹 侧 棱 ; PE 
(C. M. P. ) 基 半 部 无 弧度 ; 腹 侧 突 较 罕 , 平 直 向 前 斜 
伸 ; 背 立 脊 呈 鳍 状 ,极度 发 达 , 在 主干 中 部 高 度 达 到 
最 大 值 ;又 骨 主 干 近 基 部 渐 罕 ,基部 加 厚 。 腹 面 观 
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Ba. 








图 2 Copris hispanus (A, C, E) 和 Kheper devotus 

(B, D, F) 后 胸 义 骨 形 态 
Morphology of the metendosternites of Copris hispanus 
(A, C, E) and Kheper devotus (B, D, F) 
A, B: 背面 观 Dorsal view; C, D: 侧面 观 Lateral view; E, :腹面 
观 Ventral view. Ap. : 端点 Apex; A. C. F.: X Hj Æ Anterior 
chitinous line of furcal arms; A. M. F. : 又 臂 前 缘 Anterior margin of 
furcal arm; Ba. : 主干 基部 Base of stalk; C. F. : X ft 1$ Chitinous 
line of furcal arms; C. M. P. ; P R HP 3$. Chitinous line of median 
process; D. L. F. ; 3$ 37$ Dorsal longitudinal flange; L. C. S. ; F 
{MÆ Lateral chitinous line of stalk; M. P. : 中 突 Median process; F. 
A. ; XAF Furcal arm; P. C. F. ; X £f Ja 3$ Posterior chitinous line of 
furcal arms; P. M. F. : X. ff JG Z& Posterior margin of furcal arm; S. : 
F Stalk; V. L. F. ; HJY Ventral longitudinal flange; V. L. P. : 
腹 侧 突 Ventrolateral process. 


(图 2: 了 ; 图 3: D): 又 辟 基 半 部 宽 遍 ,中 部 缮 缩 ;中 
突 两 端 向 前 弯曲 成 弧 , 端 部 极 印 ;三 维 模型 中 可 以 看 
到 后 胸 又 骨 的 腹 侧 突 较 小 ; 主干 处 的 主干 侧 脊 与 背 
立 湖 间距 较 宽 , 在 主干 基部 达到 最 大 间距 。 

直接 掘 洞 类 瞻 螂 的 后 胸 又 骨 整 体 细 长 , TRIER 
类 晓 螂 的 后 胸 又 骨 整 体 短 粗 。 两 类 晓 螂 后 胸 又 骨 形 








Fig. 2 
































态 上 的 最 大 差异 在 于 后 胸 义 上 骨 的 前 半 段 : 义 臂 和 中 
Ro C. hispanus 的 叉 臂 细 长 ,在 义 臂 中 部 转折 弯曲 ， 
基 半 部 较 狭 ; 中 突 端 部 较 锐 向 前 延伸 ,面积 大 ;又 臂 
FHES hM ERK; EAER, TRR; K. 
devotus H SIS TE pi , 又 臂 基 半 部 十 分 宽大 ,在 义 辟 
端 半 部 转折 弯曲 ;中 突 面积 小 , 端 部 旦 锐角 ;又 臂 中 
兰 无 弧度 ; 背 立 疹 十 分 发 达 。 本 研究 中 ,其 他 直接 气 
洞 和 深 类 球 晓 螂 后 胸 义 骨 的 主要 差异 也 与 上 述 比较 
形态 学 结果 相符 ,具体 定量 比较 结果 见 下 。 
2.3 ” 晓 螂 后 胸 又 骨 的 几何 形态 学 定量 评估 

76 种 晓 螂 后 胸 义 上 骨 背 面 观 和 侧面 观 几 何 形态 
数据 的 主 成 分 分 析 结 果 见 图 4(A)( 前 两 个 主 成 分 
di 55. 02296) 和 图 4(B)( 前 两 个 主 成 分 占 
57.959096) 。 主 成 分 分 析 结 果 显 示 , 后 胸 义 上 骨 背 面 
观 的 总 体 变 异 为 0.01479418 ,侧面 观 的 总 体 变异 》 
0.02987780。 图 中 两 种 行为 类 型 的 晓 螂 分 别 用 红 点 
和 蓝 点 代表 ,而 等 频 椭圆 线 代表 90% 的 置信 区 间 。 
虽然 两 类 晓 螂 的 后 胸 义 骨 背 面 观 和 侧面 观 的 90% 
的 置信 区 间 具 有 一 定 重 合 , 但 等 频 椭圆 线 仍 有 较 大 
的 区 域 并 未 重生 。 

基于 上 述 主 成 分 分 析 结 果 , 我 们 无 法 获知 两 类 
晃 螂 后 胸 叉 骨 的 形态 差异 是 否 显著 。 利 用 典型 变量 
分 析 (CVA) 方 法 ,我 们 检验 了 两 种 行为 类 型 后 胸 叉 
上 骨 形 态 具 有 显著 性 差异 ,这 两 大 类 晓 螂 的 马 氏 距离 
( Mahalanobis distance ) 和 普 氏 距离 (Procrustes 
distance) 及 其 显著 性 差异 检验 见 表 3。 直 接 掘 洞 和 
深 凑 球 两 类 晓 螂 之 间 马 氏 距 离 和 普 氏 距离 的 所 有 pp 
值 都 小 于 0.0001( 和 迭代 permutation test =10 000 次 )。 




















3 讨论 


本 研究 利用 几何 形态 学 方法 定量 分 析 了 晓 螂 后 
胸 叉 骨 在 形态 差异 ,发 现 了 深 类 球 和 直接 气 洞 两 种 
习性 对 晓 螂 后 胸 义 骨 具 有 和 较 大 影响 。 定 性 分 析 结 果 
表明 两 者 的 形态 差异 主要 集中 在 又 骨 的 主干 长 宽 
比 、 又 臂 的 弯曲 弧度 和 中 突 的 形状 3 个 方面 :直接 掘 
洞 类 旺 螂 的 后 胸 叉 骨 短 粗 ,又 臂 弯 曲 程度 小 且 中 帘 
向 前 延伸 的 变异 程度 小 ; TESI ER AS BEBE BAT Jes M LET 
整体 细 长 ,又 臂 较 长 且 弯 曲 程度 相对 较 大 , PRE 
达 , 向 前 延伸 成 锐角 。 

定量 分 析 结 果 证 实 两 类 晃 螂 后 胸 又 骨 的 差异 集 
中 在 又 臂 和 又 骨 前 端 ,这 与 定性 分 析 结 果 相 符 。 主 
成 分 分 析 结 果 显 示 , 后 胸 又 骨 背 面 观 的 总 体 变异 》 
0.01479418 ,侧面 观 的 总 体 变异 为 0.02987780 ,说 明 
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A B 
F.A. 





图 3 Copris hispanus (A, B) H Kheper devotus (C, D) Jill] Ser 3D 模型 
Fig. 3 3D models of the metendosternites of Copris hispanus (A, B) and Kheper devotus (C, D) 
A, C: 背 侧 面 观 Laterodorsal area; B, D: 腹 侧 面 观 Ventral surface. Ap. : 端点 Apex; A. M. F. : 又 臂 前 缘 Anterior margin of furcal arm; Ba. : X: 
干 基部 Base of stalk; C. F. ; W pÆ Chitinous line of furcal arms; D. L. F. : $$ 71$ Dorsal longitudinal flange; L. C. S. ; FM] Lateral 
chitinous line of stalk; M. P. : 中 突 Median process; F. A. : XF Furcal arm; P. M. F. : 叉 臂 后 缘 Posterior margin of furcal arm; S. : EF Stalk; V. 
L. P. : 腹 侧 突 Ventrolateral process. 
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图 4 76 种 晓 螂 后 胸 又 骨 背 面 (A) 和 侧面 观 (B) 形 态 数 据 主 成 分 分 析 


Fig. 4 Principal component analysis of the metendosternite morphology from 76 scarabaeines in dorsal ( A) and lateral (B) views 
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Table3 Significant test of the metendosternite morphology of scarabaeines between dung rolling and tunneling behaviors 





Jr fs SC EE Ve 后 胸 又 骨 侧 面 观 
Dorsal view of metendosternite Lateral view of metendosternite 
马 氏 距离 Mahalanobis distance 6. 8392 6. 1295 
马 氏 距离 显著 性 比较 p-values from permutation tests for Mahalanobis distances < .0001 <.0001 
普 氏 距离 Procrustes distance 0. 0863 0.1190 
普 氏 距离 显著 性 比较 p-values from permutation tests for Procrustes distance < .0001 «.0001 
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明 后 胸 又 骨 在 侧面 形态 上 的 差异 幅度 较 大 。 后 胸 勾 
骨 青 面 观 前 两 个 主 成 分 (PC1 和 PC2) 占 比 相似 , 随 
着 两 主 成 分 数值 的 升 高 ,后 胸 叉 骨 前 端 和 又 臂 向 外 
延伸 趋势 明显 。 后 胸 叉 骨 侧 面 观 前 两 主 成 分 (PC1 
和 PC2) 占 比 差距 较 大 , 随 着 占 比 高 者 (PC1, 占 比 
39. 289% ) 数值 的 升 高 ,后 胸 叉 骨 前 端 和 又 臂 同 样 
有 明显 向 外 延伸 的 趋势 ,并 伴随 主干 基部 具有 同样 
有 向 外 延伸 的 趋势 。 后 胸 又 骨 侧 面 观 的 主要 形态 变 
化 主要 是 端点 和 又 臂 向 外 延伸 的 程度 ,这 与 腹面 观 
形态 变化 相符 。 

后 胸 又 骨 的 多 样 性 在 一 定 程 度 上 反映 了 晓 螂 对 
生存 环境 的 适应 。 后 胸 叉 骨 是 晓 螂 后 胸 及 腹部 的 肌 
肉 联 结 点 ,形态 上 的 差异 说 明 肌肉 附着 的 部 位 和 受 
力 是 有 着 较 大 差异 。 这 也 直接 导致 晓 螂 胸 足 运动 的 
肌肉 应 力 情况 和 运动 的 轨迹 的 不 同 ,这 些 都 与 晓 螂 
的 生活 习性 相 匹 配 。 通 过 解剖 ,我 们 发 现 深 类 球 的 
嫉 螂 后 足 肌 肉 发 达 , 成 束 的 肌肉 两 端 附着 在 又 骨 基 
部 和 又 臂 上 ,弯曲 的 长 又 壁 有 利于 增加 肌肉 的 附着 
面积 及 附着 的 稳定 程度 ,靠近 又 骨 主干 一 侧 的 肌肉 
同时 贴 靠 在 又 骨 主 干 的 背 立 湖上 ,可 以 起 到 深 类 球 
运动 过 程 中 减 力 的 作用 ,同时 可 以 提高 又 骨 的 稳定 
性 。 而 通过 解剖 直接 挖掘 类 的 晓 螂 ,我 们 发 现 仅 少 
量 的 肌肉 附着 在 又 骨 上 :一 端 附着 在 又 骨 基 部 ,为 一 
端 附着 在 又 骨 背 立 疹 上 ,纵向 未 延伸 至 义 壁 处。 后 
胸 叉 上 骨 的 形态 变异 解释 了 不 同类 型 晓 螂 因 生 活 习 性 
的 不 同 导致 生理 结构 相 异 ,这 是 对 选择 压力 的 适应 
变化 。 虹 螂 的 祖先 最 开始 是 腐 食性 的 ,而 后 逐渐 演 
BENZER lk (Bai et al., 2015) 。 直 接 气 洞 型 的 晓 螂 
需要 在 类 堆 下 直接 挖 气 洞 六 并 将 类 便 转 运 到 洞 六 
中 ,而 哺乳 动物 凌 便 具有 稀缺 性 分散 性 和 短暂 性 
(白明 和 杨 星 科 , 2010) ,这 就 要 求 直接 掘 洞 型 的 晃 
螂 需要 尽快 挖掘 洞 六 ,而 转运 类 便 则 并 非 第 一 要 务 。 
因此 ,直接 抉 洞 型 的 晓 螂 通常 具有 发 达 的 前 胸 背 板 
用 于 容纳 更 多 的 前 足 开掘 所 用 肌肉 ,中 是 与 后 足 并 
未 直接 参与 开 据 过 程 , 故 其 附着 肌肉 并 未 有 进一步 
的 特 化 。 滚 姜 球 型 晓 螂 一 般 认 为 起 源 晚 于 直接 掘 洞 
TUER ( Cambefort, 1991) , 据 推测 是 一 部 分 直接 掘 
洞 型 晓 螂 无 法 适应 高 效率 和 高 竞争 性 的 次 便 下 直接 
掘 洞 需求 ,而 将 地 面 上 的 姜 便 转运 到 其 他 地 方 。 故 
深 凑 球 型 晓 螂 体型 扁平 ,其 前 胸 背 板 并 不 发 达 , 但 其 
后 足 肌 肉 及 后 胸 义 骨 有 了 特殊 适应 。 

晓 螂 后 胸 又 骨 是 胸 、 腹 、 足 肌肉 的 联结 中 心 ,为 
晓 螂 的 运动 提供 支撑 作用 ,因此 后 胸 义 上 骨 的 形态 变 
化 与 晓 螂 的 运动 方式 是 密 不 可 分 的 。 国 内 外 近年 来 
































































































































对 后 胸 双 骨 的 研究 和 探讨 不 多 ,研究 角度 也 多 为 分 
类 和 系统 发 育 方面 ,针对 不 同类 型 晓 螂 的 后 胸 又 叔 
的 形态 与 功能 的 关系 、 以 及 深 类 球 类 晓 螂 中 雌雄 后 
胸 又 骨 的 异同 等 方面 均 未 涉及 。 后 续 人 研究 可 利用 显 
微 CT 和 三 维 重 建 方法 对 后 胸 又 骨 及 其 上 所 附着 的 
肌肉 进行 重建 ,再 结合 发 育 生物 学 、 生 物 材 料 分 析 、 
有 限 元 等 模拟 分 析 方法 ,探索 不 同类 型 .不 同性 别 晃 
螂 后 胸 又 骨 上 肌肉 形态 变化 及 受 力 情况 ,并 为 研究 
其 他 生物 结构 的 形态 与 功能 关系 提供 人 研究 样板 。 
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